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Tableau 2 : Association des caracteres foliaires entre eux suite a une correlation de point. Le

signe « —» indique une association inverse. 1 =

cases vides indiquent une absence d'association.

P 0.05, 2 P 0.01, 3 P 0.001. Les

f 1 2 3 4| 5 6 7 6 9 10 1 1| 12 13 14

llcontour t adaxiales 1 ^
2]conlour t abaxiales 3

Slcontour t annexes 3 3

4 stomate protuberant

5 assiae de t chlorophylhennes (petiole)

6 scl^renchyme (petiole) —
7 aterition sph^rique

8

9

10

type de stomate (r6gulier/irr4{|ulier) 3 3 3 1

pro^minence dee nervuree secondaires (absence)

pro^minence des nervures secondaires (abaxiale) 1 -2

11 pro^minence des nervures secondaires (adaxiaie)

12 pro6mJnence des nervures secondaires (deux faces) -1 -3

~
13

14

trichome l^pido-AtoitA -1 3

_position des poils gtandularres (surlace/enfonc^) 2

~15 poil glandulaire long 3 3 2 ]
1

16 Emergence non-ramifiee 1 -1
-

-3

17 Emergence rantifj^e 1 2

IB
19

Emergence A t ^^n^es 1

^nieroence conique _H 1

20 hypoderme
~ ~

-1

~
2

21 type d'hypoderme (isodiam^rale/haute) -2

22 type d'hypoderme Osodiamdtrale/longue) 1 2 1

23 type de t ^dermiques (petiole; isodtam./haute)

24
25

type de < 4pidermiques (pMoto; isodiam./longue) 2

trichome roux simple avec base -1 -1

»1
1

1

26 trichome roux simple sans base
27 trichome roux simple sans base groups "T
28 trichome ramtft^

29 ^iderme multiple

30 poti glandulaire globulaire 1 1 2 2

2

-1

1

31 Am4rique 1 -3

32 Afrique 2

-1

1

—
-1

3

2

3

33
34

Asie

nenrabon (palm^/pennto)

1

- ^^^_
1

'r~35 hydathode Hmbaire 2 -1 2
36 cystotyle blanchatre

37 cystotyle brun -1

38 cystotyle gris

-139 papiRe A la marge -1

40 papille adaxiaie "n|
^^^^^

11 -1
41 papilla abaxiale

m^mmi^^h

142 astirosclArite

43 brachyscUrite (hmbe) 1 -1 -3
1 1| 2

44 brachysclArite (p4tiole)

'1 •1

-1

-3
1

45 sclArite fikforme (leuille) -1

46 sclArite fiKforme (Emergence)

-2 1 -1 -247 cristal prismatique allonai (Kmbe)
j

i

46 crista! prismatique ailong^ (petiole) 1 — j

49 cristal oda^dre (timbe) 1

-1

1

1

3

50 crislal octaidre (petiole) 2
51 cristal aciculaire

I
-1

52 druse (Kmbe) -1

53 druse (pAtiote)

54 druse (collenchyme/p4tiote) -1
i -2 -1

-1 1
55 stomate adaxial

-.,.,*-

S6| pneumathode (pMiole) -1 -2

157 type de collerKhyme (trianqulaire/rectangulaire)

1 1

~T

1

~

n
Sfl

59
omementation A la merge

—

1

ornementation adaxiaie

60 ornen>errt«tion abaxiale

2

-1

"T
r 2

61 ornementation sur les Amergencee 2 1 -1
62 potI glandulaire cructforme

3

-1

-1

1 1

63
64
65.

poil glandulaire crucifomrw allong* -1 2
Ipotl glandulaire curviforme

3

1
nb de « annexes (6/4)

! 1

1^

66
67

nb de « annexee (6/6) 3 3 ,4-nb de stomatee/plage (soKtairea/groupis) -1
~68tc«fhiW «quif^« i paroi aecondaire rMcul^ | -n
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Tableau 2 (suite)

15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37 38 39 40 41

1

2 1

3 1

4
!

5

6

..-«_ 7

_ 8

9

1

1

10 1

11 ]

12
13

14
1

^^^^

15
'

16

17 —
IB
19

~
1

20
21

-1 - 1 -2
J

22 -3
1

23
24

, .,

-1
1

3

— i

25 -3 2
3

2

^^^ —^

26 -3 _ -^ 1

,

j

27
28

.1 —-_^
j

1 -^
1

1

29 -4 , 1

30 -3
<

31 -2 1 -1 3 3 1

32 1 -1

33
34

~ ~
-3 -2

-1 -2 -1 2
1

35 1 -1 2 ~ 1

36 1 1 -1 3 -2

1 137 2 ~ —
»1

I

36
1

_
39 2 2 j

1 -1 1

40 1 rr -1

-1

-1 _ 3

3 341 2 -1

2 342 2 "1
1

1

43 -1 1 -3 -2
.

44
45
46

i
-3

-1

1

-1

1

-2 1 -1

^^^"
-1

-147
-1

1

2

1

1 2

48 1

1

3

-2

~t1
-1

±49

50 1

-1

-1 -2

51 1
-3 3

52

53

2

_ -j-M_ 1 -1 1

54
^^^^m ^^^^m

2 -1 2 2 1 _ll

55
1 1 j

56
•2I

^— -3

1

2 -2
1 t ...J

57
~

2 -1

E=l
— -1 -1

58
59
60
61

62
63
64

—
_

- 1

_ ^^^^

1

.1 .3 -3

2 1 -2 -2

-1

1

1 1 r~ 3 -1 -2 -2

-2

3

3
-1

1 1 2 -3 1 2 -1

-3 1

F

1 2

2 3 -2
1

2 -1

"i
1

2 _ 2
-1

1

-265
66
67

-2 1 1
-1

, _ _i_
2 1 -2 -1

1
J

1[ -2 3 1

—

2
„,

2 -2 -1

68 [ 1 1 __ 2
1 1 ^— 1
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Tableau 2 (suite)

42 43 44 45 46 47 48 49 50 51 52 53 54 55 56 57 56 59| 60 61 62 63 64 65 66 ^
1
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3 -H f 1

i ZJ
4

5

~[

6
1

7

a

1 — 1 LJ
1 1 t 1

1 1 1 1 i+10 1 1 1

11 —
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1

12
1

1

13 1 1 1 1
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14
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1
1
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20
1

21 _I 1 1

22 1 _l t 1
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1

i

1

23 _i 1

24 1

! 1 1

1

25 1

1
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1

26 1 1

27
1 I 1
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28 i

1

29
1

1

1 r-
1 1 :zi

30
I

31
55

-l-h33 1

—^34
1

1 _i L
35 1

36
37

—
1

1

—
36 1
39
40 ^_ j
41 1

1 1

42
i —

p

P^^l^H 1
1

i

43 n 1

44 l|
1

45 3 ^ 1-4
1

46 2 1

"^^^^ ——
,
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1

47
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-2 -1
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] — 1

1
-149 1

1

1

50
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1
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-1 -3 -1 -2I 3l 1

1

i
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1

l-3| 1 2l 3
j _I 1

55 1 L_ 1 H-hh
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1
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1
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-1 3
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1
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3
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Quoique Tassociation ne soit pas absolue et que I'on trouve parfois, chez une memeUTO, des

contours cellulaires de differents types, on observe plus souvent des epidermes aux contours simi-

laires obeissant aux memes pressions de renvironnement. Une association se note entre le

contour des cellules et le type stomatique, tous deux associes a un nombre de cellules annexes
superieur a six. II peut s'agir d'une association fonctionnelle ou structural selon que ces caracte-

res dependent des memes parametres ecologiques ou que le contour sinueux et le nombre des
cellules annexes ne contraignent les stomates a devenir irreguliers, Cependant, nous avons ob-
serve des stomates reguliers dont les cellules annexes sont sinueuses (Cuerrier et al., 199 1), Vrai-

semblablement, un memecontrole morphogenetique agit sur la forme des parois cellulaires. Une
partie de Tinformation nous semble tout de memeredondante entre ces trois caracteres.

Les stomates protuberants et Tornementation abaxiale nous semblent etre une association

fonctionnelle possiblement liee au climat. Barthlott (1981) suggere deux fonctions quant a la

presence d'une ornementation : reduction de la possibilite de contamination de Tepiderme par
une meilleure evacuation des eaux de pluie et meilleur controle de la temperature de la surface

foliaire. Si nous supposons que la proeminence des stomates accentue les echanges gazeux,

Tornementation abaxiale aiderait cette fonction en causant une turbulence de Tair autour des

stomates. L'ornementation permettrait aussi d'evacuer Teau tapissant les creux autour des

stomates sureleves. Quoiqu'il en soit, les UTO ayant des stomates protuberants sont peu
nombreuses, et les donnees de I'ecologie manquent pour mieux comprendre cette association.

Quant au sclerenchyme associe au collenchyme (deux caracteres du petiole), ils pourraient

tous deux participer a la rigidite du petiole lorsque celui-ci est long et/ou supporte de grandes

feuilles (Begonia ludwigii, B. reniformis, B, ramentacea, B, valdensium), Pourtant, le B.

oxyphylla et le B, luxurians n'ont pas ce type de feuille. Chez ces deux especes, la presence de

sclerenchyme pourrait representer un caractere herite de leur ancetre et conserve,

Le caractere « secretion spherique » est associe a la nervation pennee, aux trichomes

lepido-etoiles, au continent africain et aux poils glandulaires cruciformes, caracteres des UTO
de la section Tetraphila qui forment le quart des UTO a nervation pennee ; ce qui,

probablement, constitue un biais d*echantillonnage. Si les secretions spheriques se rencontrent

parfois chez les UTOamericaines, elles sont absentes des UTOasiatiques etudiees lors de ce

travail. De plus, chez les UTOobservees, les trichomes lepido-etoiles ne sont jamais presents

en meme temps que les emergences comme le montre leur association inverse. Le tableau 2

revele egalement une forte association entre les trichomes lepido-etoiles et les poils glandulaires

globulaires. Par ailleurs, ceux-ci sont associes a la position enfoncee des poils glandulaires.

Les emergences sont faites de tissus epidermiques et sous-epidermiques. Aussi Tassociation

entre les emergences a cellules evaginees ou les emergences coniques et les papilles semble tenir

en ce que les cellules evaginees ne seraient que des papilles modifiees du fait de leur position

sur les emergences. II se pourrait done que le codage de ces deux structures ne contribue pas

a Telaboration d'une phylogenie des Begoniaceae et qu'il s'agisse dc caracteres redondants.

Notons Tassociation inverse des emergences et du nombre d'assises de Thypoderme ainsi que
Tassociation inverse entre les hydathodes limbaires et le type d'hypoderme a hautes cellules qui

sont probablement dues a une contrainte structurale. A cause de la hauteur de Thypoderme,
dont les cellules sont souvent lignifiees, la distance entre les faisceaux vasculaires de

I'hydathode et le stomate rendrait cette structure non fonctionnelle. Ou, plus simplement, le

developpement des emergences accompagnant presque toujours les hydathodes limbaires serait

limite, voire rendu impossible par la presence d'un tel hypoderme.
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BoGHDAN& Barkley (1972) et Hoover (1986) voient une relation entre le nombre
d'assises de rhypoderme et le nombre de stomates par plage. Nos donnees corroborent cette

relation puisqu'elles montrent une association positive entre ces deux caracteres (Tableau 2).

Le tableau 2 montre qu'il existe egalement une association positive entre les papilles

adaxiales, abaxiales et de la marge. II y aurait done redondance de Tinformation entre ces

caracteres. Le codage de rornementation en quatre caracteres independants semble introduire

de la redondance, tout comme ci-dessus, puisque seule Tornementation de la face abaxiale et

des emergences ne sont pas associees entre elles. En general, les papilles sont inversement

associees a Tornementation de la cuticule. Cette association inverse peut s'interpreter de la

fagon suivante. Selon les travaux de Lee (1977), Lee & Graham (1986), Bone et al. (1985)

et GivNiSH (1984), les papilles augmentent le taux photosynthetique de la feuille en focalisant

la lumiere sur les chloroplastes. Quant a rornementation de la cuticule, Barthlott (1981) —
en plus des autres hypotheses enumerees plus haut —rappelle qu'elle reflete les radiations

solaires permettant un controle de la temperature a la surface de la feuille, II devient apparent

que ces deux structures ont des fonctions contraires d'ou I'association inverse : les papilles

augmentant I'entree des rayons et Tornementation les reduisant.

Les asterosclerites sont associes aux sclerites filiformes penetrant les emergences tandis que

les brachysclerites du limbe le sont avec ceux du petiole et ces derniers avec les sclerites

filiformes du limbe. II semble que la capacite a developper des sclerites amene la presence

simultanee des differents types de sclerites chez les UTO etudiees. La fonction des sclerites

demeure incertaine. Toutefois, Alvin (1987) propose une fonction de stockage et de

transmission de I'eau par ceux-ci. Etudiant le genre Androstachys (Euphorbiaceae), il discute

rimportance que ces structures peuvent jouer dans le transport de I'eau d'un epiderme a Tautre

et d'une nervure a Tautre en relation avec des poils absorbants. II cite a cet effet les sclerites

penetrant les emergences des Begoniaceae.

Pour ce qui est des differents types de cristal, on trouve des associations inverses entre les

druses et les autres types. On observe une association entre les druses du limbe et celles du
petiole et entre les cristaux octaedres du limbe et ceux du petiole. II semble quMl soit superflu

de coder pour la presence de ces structures a la fois dans le limbe et dans le petiole. Comme
les druses sont formees par Tagglomeration de cristaux de moindre unite (Franceschi &
Horner, 1980), nous pensons que leur developpement se fait selon deux voies possibles chez

les Begoniaceae. L'une se ferait a partir de cristaux prismatiques allonges, Tautre de cristaux

octaedres. Ceci exphquerait les associations inverses obtenues entre ces trois types de cristal.

ANALYSESPAR GROUPEMENTHIERARCHIQUE.

Les figures 1 et 2 illustrent de fa^on concise les dendrogrammes obtenus par les

algorithmes UPGMAet TWINSPAN. Malgre certaines divergences, des groupcs precis d'UTO
se degagent de ces dendrogrammes. Nous emploierons le terme « groupe » pour designer les

ensembles phenetiques d'UTO determines par ces analyses. De plus, Pindication numerique des

groupcs fait reference aux groupes du dendrogramme produit pas Palgorithme UPGMA
(Fig (TWINSPAN)
premier groupe A presque identique au groupe 2 dont les UTOne sont pas homogenes quant
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aux continents, a la nervation ou pour les sections. Le groupe B forme d'UTO americaines a

nervation palmee coincide en partie avec le groupe 10. Le groupe C forme d'UTO surtout

asiatiques contient plusieurs des UTO du groupe 5 qui comprend surtout les sections

Platycentrum, Sphenanthera, Petermannia et Reichenhe imia . D'autre part, le groupe D (tout

comme le groupe B) comprend des UTO americaines a nervation palmee, sauf une du
continent africain et une a nervation pennee. II contient une partie des UTOdu groupe 10. Le
groupe E est fait de quatre UTOamericaines a nervation pennee entourees d'UTO americaines

mais a nervation palmee. Ce groupe contient les trois UTOdu groupe 7. Le groupe F a cinq

UTOamericaines et a nervation pennee renferme les memesUTOque le groupe 6 a I'exception

du B. oxyphylla remplace par le B. echinosepala. Le groupe G reprend les deux UTO
americaines a nervation pennee de la section Ruizopavonia du groupe 4 tandis que le groupe J

inclut les quatre autres UTO a nervation pennee du groupe 4. Quant au groupe H, il

comporte, sur quatre UTO, trois d'origine asiatique qui constituent une autre partie du groupe
5. Le dendrogramme de la figure 2 se termine par le groupe K renfermant les memesUTOque
le groupe 3. Ces groupes, dont la nervation est pennee, correspondent a la section africaine

Tetraphila. A la figure 1, on remarque quatre autres groupes. Le groupe 1 est forme de deux
UTOafricaines a nervation palmee de la section Scutobegonia, le groupe 8 d'UTO americaines

a nervation pennee, le groupe 9 d'UTO asiatiques et le groupe 11 des UTO des sections

americaines Gireoudia et Pritzelia.

Plusieurs des caracteres a la base des groupes du dendrogramme de la figure 2
'

correspondent aux caracteres resultant de I'algorithme PARTI sur le dendrogramme de la

figure 1 . Ainsi les caracteres unissant les UTOdu groupe K et les UTOdu groupe 3 sont la

nervation pennee, les trichomes lepido-etoiles, les secretions spheriques et les poils glandulaires

courts en surface. II s'agit de caracteres qui, entre eux, sont associes (Tableau 2). De memeque
le groupe 6, le groupe F comprend la nervation pennee, les cystotyles bruns, les asterosclerites

(trois caracteres associes ; Tableau 2) mais aussi Tornementation abaxiale et a la marge ainsi

que des papilles a la face adaxiale. De plus, les UTO formant le groupe E rejoignent le

groupe F a la troisieme division. lis ont pour caractere commun la possession de pneumatho-
des, tout comme les groupes 7 a 1 1 situes a cote du groupe 6. Au groupe J correspondent
les druses dans les feuilles, lesquelles ressortent aussi pour le groupe 4 (Fig. 1).

Parmi les autres caracteres discriminants de la figure 1, on retrouve les trichomes lepido-

etoiles, les hydathodes limbaires, les cystotyles bruns, les asterosclerites, les sclerites penetrant les

emergences, etc. D'ailleurs, ces deux derniers caracteres associes (voir Tableau 2) contribuent a
discriminer les B. imperialis (126) et B. violifolia (128) de la section Weilbachia du groupe 5. Ce
groupe-ci n'a pas de caractere distinctif dans son embranchement immediat. Seuls les caracteres
des embranchements superieurs servent a le discriminer. Toutefois, c'est uniquement dans ce

groupe (six UTOsur quatorze) que Ton rencontre le caractere « cristal aciculaire ». Le groupe 3

diverge, en premier lieu, du groupe 4 par un hypoderme, des stomates groupes et des poils glan-

dulaires courts en surface. Notons que, si les groupes d'UTO 10 et 11 proviennent du meme
continent et possedent le memetype de nervation, le groupe 9 s'en separe par le continent d'ori-

gine et les groupes 7 et 8 par le type de nervation. Aussi, I'embranchement oppose au groupe 6
est compose d'UTO nombreuses et heterogenes. Enfin, les UTO 13, 55, 56 se distinguent du
groupe 1

1 par la presence de trichomes roux, caractere assez peu repandu et confine au continent
americain. D'autre part, les groupes 1 et 2 se differencient par des caracteres nullement uniques
et qui se retrouvent dans d'autres embranchements.
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Pour separer les niveaux hierarchiques superieurs, ralgorithme TWINSPANfait appel a

differents caracteres discriminants dont la nervation et rornementation du cote ( + ) du

dendrogramme et les papilles, le contour ainsi que le nombre de cellules annexes du cote (

—

)

(Fig. 2). Cette analyse par division hierarchique favorise tout d'abord les caracteres a etats

balances, puis a Tapproche des divisions plus fines, ceux a etats rares tels que les secretions

spheriques et les trichomes lepido-etoiles pour le groupe K ou les cystotyles gris pour le

groupe G. On remarque que les caracteres de la surface foliaire (papille, ornementation, etc.)

apparaissent plus souvent que les caracteres de Tanatomie (cristaux, sclerites, cystotyles, etc.),

quoique ceux-ci soient moins diversifies que les precedents dans notre analyse.

CONCLUSION

Que Ton utilise diverses analyses de groupement (Fig. 1 et 2) ou de cladistique (resultats

non publics), nous constatons que plusieurs groupes d'UTO sont constants. Les analyses de

groupement font ressortir des groupes d'UTO qui, soit pour leur continent, soit pour leur type

de nervation ou memeparfois pour leur section, sont homogenes (Fig. 1 et 2). Une partie des

caracteres, qui sont a la base de ces groupes, concorde entre les dendrogrammes. Ainsi les

groupes 3 et K, comprenant les UTOde la section Tetraphila, se definissent par des caracteres

uniques. II s'agit des trichomes lepido-etoiles observes seulement chez ces UTOafricaines. Les

secretions spheriques, la nervation pennee et la position superficielle des poils glandulaires

courts forment les autres caracteres sous-jacents a ce groupe. De plus, ces ensembles de

caracteres discriminants sont formes, dans la plupart des cas, de caracteres associes entre eux

(Tableau 2). II y a done concordance entre les resultats obtenus par les differentes analyses

utilisees dans cette etude.

Notons encore que Tassise de cellules chlorophylliennes reunit deux des UTO {B.

salicifolia, B. undidata) de la section Gaerdtia et que les cellules aquiferes a paroi secondaire

reticulee s'observent chez les 5. yunnannensis et B. handelii appartenant a des sections asiatiques

differentes (Cuerrier et al., resultats non-publies). Mentionnons le caractere « sclerite

penetrant les emergences » rencontre chez deux des UTOde la section WeUbachia et chez le B.

nelumbiifoUa de la section Gireoudia, Ce sont toutes deux des sections americaines. La presence

d'hydathodes limbaires se remarque chez les UTOpour la plupart d'origine americaine. Mais

il apparait aussi chez le B. masoniana d'origine asiatique. S'agit-il de convergence ? Quant aux

trichomes roux, ils sont presents uniquement chez des UTOamericaines a nervation pennee.

Le type d'attachement de ces trichomes sur Tepiderme et la ressemblance de ceux-ci avec les

trichomes lepido-etoiles et les trichomes ramifies donnent a penser qu*une base genetique

pourrait leur etre commune. Pour confirmer cette supposition, une etude ontogenique serait

nccessaire.

Si certains caracteres ont besoin d'etre reanalyses, d'autres demandent simplement un

codage different. En tout premier lieu, certaines families de caracteres tels que les papilles,

rornementation, le contour des cellules de Tepiderme et les differents types de cristal offrent

une information redondante pour la taxonomie. II serait plus juste de ne coder qu'une seule fois

la presence de ces caracteres chez les UTOetudiees et non, par exemple, de coder les papilles

a trois endroits differents du limbe. A Tinverse, certains caracteres gagneraient a etre codes plus
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finement. Les poils glandulaires longs, que nous avons codes pour leur presence seulement, se

distinguent par deux types de tete (hemispherique et tronquee avec cellules en rosette). On
pourrait les coder en autant d'etats de caracteres. D'autre part, nous avons code les caracteres

suivants en trois etats : nombre d'assises de Thypoderme, nombre de stomates par plage,

nombre de cellules annexes. II n'est pas impossible que les limites assignees aux trois etats

soient fautives et qu'une analyse a partir d'un plus grand nombre d'UTO vienne augmenter le

nombre d'etats.

L'absence d'une information precise concernant Thabitat des UTO etudiees ne nous

permet pas de verifier la valeur de certaines associations de caracteres. Plusieurs caracteres du
petiole et/ou de la feuille pourraient avoir une base morpho-fonctionnelle liee au port de la

plante, qui est variable chez les Begoniaceae, Mais des caracteres adaptatifs ne sont pas pour

autant depourvus d'information taxonomique. Carr et al. (1971), Stage (1984) et Barthlott

(1981) indiquent que les conditions de Tenvironnement afTectent peu les caracteres de

repiderme et qu'un controle genetique severe les sous-tend.

L'etude de Cuerrier et al. (1990), utilisant les tests de Mantel et de Smouse, Long et Sokal

sur des donnees foliaires, supporte le rapprochement des sections par continent d'origine etabli

par DE Candolle (1864), puis par Irmscher (1925). De plus, ces auteurs concluent que la

nervation pennee semble polyphyletique, malgre la relation existant entre certaines sections el

la nervation, et que les sections d'un memecontinent sont plus proches entre elles qu'elles ne

le sont avec celles des autres continents. Et, de fait, sur les dendrogrammes les UTOd'un meme
continent ont tendance a etre groupees ensemble. Toutefois, les UTO d'une meme section

forment rarement des groupes, a Texception de la section Tetraphila. Les sections americaines

Begonia, Gireoudia et Pritzelia, entre autres, nous semblent artificielles. Mais il importe, avant

tout, de miser sur une etude qui comprendrait un echantillonnage plus complet du nombre de

sections et de leur nombre d'especes ainsi que sur des caracteres fiables comportant une analyse

a priori de caracteres telle que suggeree par Neff (1986) et Bryant (1989).
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